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Abstract

A study of buffalo Syncerus caffer (Sparrman) populations in Akagera National Park (Rwanda).

II. Social Organization and ecological adaptations

Studied social grouping of buffalo in the Akagera National Park and the Mutara Hunting Reserve. Buf-

falo populations in the North and South live under environmental conditions differenciated by topog-

raphy, climate, variety and distribution of plant and animal communities and the quantity, quality and
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spatio-temporal distribution of resources. This results in a flexibility in pattern of social Organization

and in Systems to exploit pastureland.

The hörne ränge of stable herd extends over 35-40 km 2
in the North as opposed to 50-60 km 2

in the

South where the terrain is more broken, dry and wooded. Overlapping portions of different ranges are

particularly exploited during the dry season in the North and the rainy season in the South.

The herds, though stable for years, split up periodically into smaller groups. The degree, frequency

and duration of these divisions are more pronounced in the South than in the North. In the latter region,

the herds average 200-300 and split-up generally into two. The frequency of sub-herds with less than 50

individuals (resulting from multiple sub-divisions) is 1 1,2%. In the South, herds average 300-400 indi-

viduals but split-up into a greater number of sub-groups. The frequency of the herds with less than 50

averages 21%, rising to 30,1-50% in the most arid and wooded areas of the extreme South.

The frequent division into smaller sub-herds favours the maintenance of family bonds and the for-

mation of clans or durable clan groupings. These behaviour traits permit these gregarious animals to

adapt their system of ressource exploitation to environmental conditions: exploitation in large groups

by rotation in the North and more continual through extensive exploitation by smaller groups in the

South. Seasonal movements are regulär though not very marked in the North whereas they are altitudi-

nal and more dependent on local rainfall in the South.

Single males form groups averaging 4 individuals but a significant proportion (30%) lives in groups

of more than 10 individuals.

Introduction

Les buffles vivent dans des troupeaux mixtes composes de mäles et de femelies de toutes les

classes d'äge. Les relations entre les membres d'un troupeau sont gouvernees par une Hierar-

chie de rang. Celle-ci est basee sur le sexe et l'äge mais, ä Pinterieur d'une meme classe d'äge,

d'autres facteurs entrent en jeu (Grimsdell 1969; Sinclair. 1974; Leuthold 1977).

Une partie des mäles adultes quittent les troupeaux ou en sont exclus et menent une vie,

soit solitaire, soit en petits groupes. Grimsdell (1969) et Sinclair (1974) ont montre que

chaque troupeau dispose d'un domaine vital bien defini. Ii n'y a pas d'intolerance territoriale

chez les buffles et les domaines de troupeaux voisins peuvent se superposer.

Les membres d'un troupeau qui partagent le meme domaine vital ne restent cependant pas

unis continuellement en un seul groupe mais peuvent se scinder momentanement en deux ou

plusieurs hardes qui se deplacent et utilisent le domaine vital de maniere independante.

Le but de cet article est d'etudier les facteurs d'environnement et les facteurs sociaux qui

jouent un röle dans la fragmentation des troupeaux.

Le Milieu

Le milieu a dejä ete decrit dans la premiere partie de cette etude (Monfort 1979).

Rappeions brievement que trois regions peuvent se distinguer et que chacune d'elle impose certaines

contraintes aux populations de buffles.

Dans le nord, pendant les pluies, les buffles restent ecologiquement separes des grandes concentra-

tions de topis (Damaliscus korrigum) et de zebres {Equus burchelli) qui tondent le tapis de graminees.

Les effets de la saison seche, entre les mois de juin et de septembre, sont attenues par une repousse

tres rapide de la Vegetation apres les feux de brousse annuels.

Dans Test, region bordee d'immenses marais et de lacs, les ressources en eau sont inepuisables mais la

qualite despäturages est moins bonne en aison d'un climat plus aride. Les hippopotames {Hippopotamus

amphibius) qui exploitent intensivement les riches prairies ä Cynodon dactylon peuvent concurrencer les

buffles, en particulier lors des annees deficitaires en pluies.

Dans le centre et le sud, les buffles dominent nettement par leur biomasse l'ensemble de tous les au-

tres herbivores.

L'immigration, ä certaines periodes, d'une partie de la sous-population du bord des lacs, peut

entrainer des risques de competition intraspecifique.
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Les Methodes

De juin 1974 ä octobre 1976, nous avons parcouru une fois par mois, en Land Rover, deux itineraires

echantillons totalisant ensemble 234 km et traversant les principaux types d'habitats. Tous les troupeaux

de buffles et les groupes de mäles rencontres sur les itineraires etaient localises sur une carte et, dans la

mesure du possible, denombres. Un certain nombre d'individus marques naturellement (cornes abimees

ou de forme speciale, cicatrices etc. . . .) ont ete reperes et suivis regulierement. Iis nous permettaient

d'identifier les troupeaux et de recueillir des renseignements utiles sur les deplacements.

En septembre 1976, nous avons effectue un recensement complet de la population de buffles par

avion. Tous les troupeaux ont ete localises, photographies et denombres, par projection du negatif noir

et blanc.

Pour Petude du comportement social, nous observions les troupeaux, ä l'aide de jumelles 7 X 50, ä

partir de promontoires ou de Caches naturelles de maniere ä ne pas deranger les animaux. Les periodes

d'observation etaient variables de V2 heure ä 12 heures consecutives.

A ces travaux centres sur les populations de buffles, s'ajoutent de nombreuses observations recueil-

lies entre juillet 1968 et septembre 1970 ä l'occasion d'etudes sur l'ensemble da la faune des ongules du
Parc.

Resultats

Les Troupeaux

1. Le domaine vital

Le domaine vital est une surface sur laquelle un animal ou un groupe circule pour y pour-

suivre ses activites de routine (Jewell 1966). Le domaine vital du büffle comprend tous les

types d'habitats que le troupeau utilise au cours de Pannee et comprend toutes les ressources

necessaires ä sa survie.

Par son relief accidente, le Parc de PAkagera presente une grande variete d'habitats sur des

surfaces relativement reduites. Bien que les troupeaux se distribuent ä travers tout le parc, ils

ne le font pas d'une maniere uniforme et il existe des zones oü ils tendent ä se concentrer.

D'une maniere generale, le nord-ouest, y compris le domaine de chasse (Mutara) et le

centre-nord, se caracterisent par de grandes etendues peu accidentees, couvertes de com-

munautes vegetales assez homogenes . La dispersion des troupeaux y est assez reguliere. Tout

le long de la riviere Akagera, situee ä Pest du Parc et dans toute la partie sud, les paysages et les

communautes vegetales sont beaucoup plus varies. De nombreux sites tels que pentes rocail-

leuses et escarpees, ilots forestiers touffus, etc. . . . sont inaccessibles ou inutilisables. Cette

Situation entraine une distribution beaucoup plus irreguliere des troupeaux.

On trouve des zones de concentration des domaines vitaux:

- dans le nord-est, aux alentours du confluent de la vallee Karangaza avec PAkagera (densite

des buffles: 12,5/km 2
).

- dans la partie centrale, sur les bords de la vallee de Twinsule et de ses expansions (densite

des buffles: 13/km 2
).

- dans le sud, autour du massif montagneux du mont Rwisirabo (densite des buffles:

13,5/km 2
).

Ce sont des regions oü les buffles trouvent ä la fois des marecages avec leurs päturages

riverains, des replats herbeux sur les chaines de collines et des voies d'acces aisees entre les

differents niveaux des catenas.

La densite moyenne dans ces regions favorables est importante (environ 13/km2
) par rap-

port ä la densite moyenne pour l'ensemble du Parc et du Domaine (environ 5/km 2 pour le

nord et 2/km 2 pour le sud).

La oü les troupeaux sont plus concentres, les domaines vitaux se superposent largement.

La superposition des domaines implique que des päturages sontpartages tandis que d'autres

restent plus ou moins exclusifs ä un seul troupeau (voir Sinclair 1974); Eltringham et

Woodford 1973). A PAkagera, ce sont les päturages temporaires des collines et des hauts

plateaux qui sont partages en commun pendant la periode de croissance des graminees. A ce
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moment, les buffles se montrent peu exigeants pour les especes de plantes qu'ils broutent

mais choississent les pelouses qui ont atteint un certain niveau de croissance (Monfort
1979). La nourriture est abondante localement et la concurrence tant inter que intra-speci-

fique reste faible sinon inexistante. Cette periode d'abondance commence tot apres les feux

de brousse dans le Mutara, en pleine saison seche. Elle commence plus tard, apres le debut des

pluies dans les autres regions mais eile est de plus longue duree.

Ainsi, les troupeaux du nord exploitent surtouties parties communes du domaine vital en

saison seche tandis que ceux du sud les frequentent surtout en saison des pluies.

La fig. 1 montre l'etendue du domaine vital de quelques troupeaux dans differentes re-

gions du Parc. Le dessin des frontieres a ete etabli en reliant ensemble les points les plus mar-

ginaux sur lesquels ces troupeaux connus ont ete observes.

Le domaine vital s'etend sur une surface moyenne de 35 ä 40 km 2 dans le nord et de 50 ä 60

km 2 dans le sud.

En comparaison avec les resultats observes dans d'autres Parcs nationaux de l'Afrique de

l'Est, le domaine vital moyen est plus grand au Parc de PAkagera qu'au Ruwenzori NP en

Uganda (Eltringham et Woodford 1973; Grimsdell 1969) oü il est estime ä 10 km2 mais

plus petit qu'au PN Tsavo (50 ä 85 km 2
, Leuthold 1972) et au PN Serengeti (jusqu'ä

450 km 2
, Sinclair in Leuthold 1977)

2. Importance des hardes

L'importance des hardes est tres variable. On peut rencontrer des groupes de moins de 50 in-

dividus et d'autres de plus de 1000. Le tableau 1 montre la proportion relative des hardes

d'importance croissante recensees sur les itineraires et lors du survol.

Ce tableau demande quelques explications. En effet, rappelons que les membres d'un

troupeau qui partagent le meme domaine vital ne restent pas continuellement unis en un seul

groupe mais peuvent se scinder en deux ou plusieurs hardes secondaires qui se rejoignent ä

nouveau apres un certain temps.

Les recensements systematiques terrestres et aeriens qui ont pour objectif de determiner

l'importance des hardes comme ceux synthetises dans le tableau 1 tiennent compte de ce

phenomene et trois hardes qui comptent respectivement 150, 100 et 50 individus peuvent etre

trois sous-groupes temporairement isoles formes ä partir d'un troupeau principal, sociale-

ment stable et qui compte 300 individus.

L'observation detaillee et prolongee des mouvements et des activites des troupeaux

montre que la frequence des petites hardes represente en fait les tendances plus ou moins

poussees que montrent les troupeaux ä se fragmenter.

Frequence et degre de division des troupeaux

Dans le nord, les hardes les plus nombreuses comptent de 100 ä 1 50 individus (22,3% - ta-

bleau 1) et de 200 ä 300 individus (27,7% - tableau 1). Ces releves statistiques confirmes par

les observations plus detaillees sur le terrain, laissent apparaitre que le troupeau moyen, dans

le nord du Parc, compte de 200 ä 300 individus et qu'il tend, le plus souvent, ä se diviser en

deux.

Dans le sud et le sud-est, les troupeaux sont plus importants (frequences elevees pour les

hardes de 300-400 avec 22,3% au lac Ihema) mais ils se divisent plus souvent et en un plus

grand nombre de sous-groupes (frequences elevees pour les hardes de moins de 50).

Dans la region de Nyaruhuru-Nyamwashama, dans le sud, un troupeau comprenait, en-

tre 1974 et 1976, de 275 ä 300 individus. Sur 73 observations, le troupeau a ete vu 12 fois uni

en un seul groupe (soit dans 16% des cas); les autres fois, il etait divise en deux ou plusieurs

sous-groupes separes par des distances plus ou moins grandes (voir plus loin).
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Tableau 1

Frequence relative des hardes de diverses importances

Nombre d' Recencements Recencements Nord oua Region de Region du Montagnes Region
individus terrestres aeriens total total Nyaruhuru lac Ihema Hauts plateaux

1-50 22,2% 17,4% 11,2% 21 % 30,1% 50 % 7,1%
50-100 1 7, 8% 21,7% 5,6% 24 % 1 6, 1% 16,7% 21,4%
100-150 16,9% 17,4% 22,3% 18,7% 23 % 28,6%
150-200 13,8% 10,8% 16,6% 10,4% 12 % 5,5% 7,1%
200-300 15,1% 17,4% 27,7% 15,7% 6,3% 5,5% 7,1%
300-400 8 % 13 % 7,8% 11,1% 22,3% 14,4%
+ tie 400 6,2% 2,3% 16,6% 2,4% 1,4% 14,3%

Nombre moyen
d'individus/ 172 163

troupeau

Variations de Vimportance des hardes selon les regions

Les differences qui apparaissent d'une region ä l'autre dans ie tableau 1 peuvent etre mises

en relation avec la quantite et la repartition annuelle des pluies et la structure et la dynamique

des communautes vegetales.

Trois isohyetes, 700, 800 et 900 mm, traversent le Parc et le Domaine de Chasse avec une

orientation generale nord-est sud-ouest. On remarque une relation entre la quantite annuelle

moyenne des pluies et la frequence des hardes de faible importance (moins de 50 individus)

(tableau 2).

Plus les habitats tendent ä se boiser du nord-ouest au sud-est et plus la frequence des pe-

tites hardes augmente. Celle-ci est moins importante dans la region de Nyaruhuru-Nyam-
washama que dans la region du lac Ihema bien que le climat et la structure generale de la Vege-

tation y soient semblables. Cette difference peut s'expliquer par la presence de prairies

marecageuses dans la grande plaine inondable de Nyaruhuru qui compensent, en saison se-

che, les effets de l'aridite du climat.

Tableau 2

Relation entre la quantite annuelle des pluies et la frequence des petites hardes

Pluies annuelles

moyennes en mm
Frequence des hardes

de - de 50 individus

Nord du Parc 800-900 mm 11,1%
Sud du Parc 700-800 mm 21 %
Region de Nyaruhuru(sud) 650 mm 30,1%
Region du lac Ihema(sud-est) 650 mm 50 %

Variations de Vimportance des hardes avec les Saisons

La Situation, en saison seche dans la partie sud du Parc ressemble ä celle decrite par Ves-

ey-Fitzgerald (1969, 1974) pour les Parcs-du Lac Manyara et Arusha en Tanzanie. Les

troupeaux tendent ä se concentrer sur les päturages de decrue et les marais accessibles des val-

lees interieures. Lapopulation locale s'accroit d'une partie des troupeaux du bord des lacs qui

traversent les chaines de montagne (Monfort 1979).

Dans le nord, ce sont les petites herbes vertes qui repoussent precocement apres les feux

sur les flancs des collines qui attirent les troupeaux. Les hardes de plus de 400 individus qui
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apparaissent avec une frequence assez elevee dans le tableau 1 (16% des cas), se rencontrent

essentiellement en cette saison sur les prairies herbeuses du Mutara.

C'est entre les mois de juin et de septembre, pendant la longue saison seche et en fevrier, ä

la fin de la petite saison seche que des regroupements temporaires de plusieurs troupeaux

sont le plus frequent. Durant ces periodes, on peut rencontrer des rassemblements de plus de

1000 buffles dans les vallees du sud ou sur les voies de passage vers les hauts plateaux, 1500 et

plus dans la longue vallee centrale orientee nord-sud, 600 dans les vallees du centre nord, 800

ä 1000 pres de Gabiro et pres de 2000 dans le nord du Mutara.

Contrairement ä ce qui se passe dans le P. N. Serengeti (Sinclair 1974) les troupeaux se

concentrent en saison seche et se dispersent en saison de pluies comme le montre le tableau 3

pour le troupeau de Nyaruhuru. La frequence des petites hardes, pour une region, diminue

ainsi en saison seche.

Mouvements journaliers des hardes

Plus la harde est importante et plus les päturages qu'elle utilise sont affect.es par le broute-

ment, le pietinement et les bouses. Les buffles exercent des pressions sur la Vegetation qu'ils

reduisent par des deplacements continuels. L'amplitude journaliere de ces mouvements est

plus importante dans le nord oü les troupeaux restent plus unis et beaucoup plus irreguliere

dans le sud oü les troupeaux tendent plus nettement ä se diviser.

Tableau 3

Variations saisonnieres de l'importance des hardes

(Region de Nyaruhuru)

Nombre d'individus Frequence relative des hardes

Pour l'ensemble

de l'annee

Pour la saison seche

1-50 30,1% 18,5%
50-100 16,1% 15,8%
100-150 23 % 28,9%
150-200 12 % 10,5%
200-300 6,3% 18,4%
300-400 11,1% 5,3%
+ de 400 1,4% 2,6%

3. Comportement social

Bien qu'elles se divisent frequemment, les hardes ne se regroupent pas au hasard mais refor-

ment regulierement des troupeaux principaux qui restent stables durant des annees (voir aus-

si Sinclair 1974; Grimsdell 1969; Leuthold 1972, 1977). L'attachement que montrentles

animaux ä leur domaine vital ne suffit pas ä expliquer la fidelite des individus ä leur troupeau

principal. Differents domaines se recoupent et des hardes secondaires ou sousgroupes appar-

tenant ä des troupeaux differents se rencontrent et se melangent occasionnellement. Ces re-

ncontres restent passageres et les hardes etrangeres ne s'associent pas pour former des unit.es

plus structurees et durables comme c'est la regle pour les hardes appartemant au meine

troupeau d'origine. Celui-ci semble donc relever de la tradition et sa stabilite suggere que des

facteurs sociaux jouent un röle important. Une question se pose: les buffles ou du moins cer-

tains d'entre eux sont-ils capables de se reconnaitre individuellement?

La formation de groupes nucleaires stables composes initialement de proches parents

(mere-fille-soeur) semble repandue chez beaucoup d'ongules, comme l'ont montre ou sug-
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gereplusieurs auteurs: Douglas Hamilton (1973) pour les elephants (Loxodonta africana),

Klingel (1967) pour les zebres {Equus burchelli), Grubb et Jewell (1966) pour les

moutons, Darling ( 1937) pour les cerfs (Cervus elapbus), Gosling (1969) pour les bubales

(Alcelaphus buselaphus).

Pour les Bovinae Schloeth (1958), chez le taureau de Camargue (Bos taurus) et Mar-
joribanks-Egerton (1962) chez le bison {Bison bison) ont montre que les proches parents se

reconnaissent individuellement. Chez les Bovinae domestiques, Hafez et Bouissou (1975)

signalent, dans les grands troupeaux , la formation de noyaux relativement permanents qui

restent stables pour brouter, ruminer, se reposer. De tels groupes sont souvent formes d'in-

dividus eleves ensemble ou provenant de la meme etable et l'experience commune qu'ils ont

eue auparavant semble jouer un röle preponderant.

Pour les buffles d'Afrique, Sinclair (1974), conclut de ses observations que les jeunes

restent etroitement associes ä leur mere jusqu'ä l'äge de trois ans. Vers 3-4 ans, les jeunes

taureaux commencent ä se separer de leur mere et forment ensemble des sous-groupes ä l'in-

terieur des troupeaux. Les femelles forment avec leur mere des associations plus durables qui

persistent peut-etre durant toute la vie. Sinclair evoque l'existence possible de clans

familiaux chez les buffles qui pourraient avoir, chacun, leur propre hierarchie de rang.

Au Parc de l'Akagera, nous avons etudie, en particulier, le comportement social des

membres d'un troupeau etabli dans le sud du Parc. Ce troupeau dit "de Nyaruhuru" com-

prenait de 275 ä 300 individus et etait, le plus souvent, divise en hardes secondaires.

Un certain nombre d'observations nous ont montre que ces subdivisions ne se font pas au

hasard mais ä partir de plusieurs types de groupements plus ou moins permanents.

Groupements durables de familiers: les clans

Les buffles, dans un troupeau tranquille, se groupent la plupart du temps en une serie de

petites formations qui se distinguent les unes des autres. Dans chacun des groupements, tous

restent tres solidaires. Iis avancent ä la meme allure, broutent cöte ä cöte, se laissent depasser

ou bien distancent d'autres groupes, se couchent, se reposent et ruminent en meme temps et

au meme endroit etc. ... Des jeux peuvent se declencher et entrainer l'un de ces petits

groupes mais sans affecter le comportement des autres. Ce sont des jeux d'ensemble oü les

partenaires se mettent soudain ä courir, se poursuivent en cercles et en spirales, quelquefois

s'engagent dans des simulacres de combats . Les vaches exhibent des comportements agressifs

qui sont diriges soit vers d'autres femelles accompagnees ou non de veaux, soit vers des ado-

lescents et des subadultes mais jamais vers des taureaux adultes (voir aussi Sinclair 1974).

Ces comportements de types agonistique et hierarchique sont rarement diriges vers un

proche (22%) mais, plus frequemment, vers un membre d'une autre petite formation qui

passe ou qui tente de s'intercaler (78%).

Aux heures chaudes, l'activite generale se reduit et les buffles se couchent ä l'ombre pour

se reposer et ruminer.

Des grappes d'animaux se forment au pied des arbres. La dispersion et l'importance des

grappes dependent, bien sür, du couvert vegetal mais les groupes dejä formes, auparavant res-

tent ensemble. Le passage d'une phase active ä une phase de repos est l'occasion d'affronte-

ments de types hierarchiques. Certains animaux cherchent une place couchee ä cöte d'un

compagnon bien precis et en ecartent les autres. Ii est frequent de voir un büffle circuler au-

tour d'une grappe de congeneres dejä couches puis, s'arreter soudain: il se penche alors au-

dessus d'un autre et lui presente les cornes. Cette attitude semble dissuader le second car il se

leve et se deplace tandis que le premier se couche ä sa place. Si la Substitution tarde, le buffle

qui refuse de se deplacer est repousse par une pression des cornes parfois accompagnee de

grognements. Lors de ces affrontements, il semble que l'odorat joue un röle important.

Les petites formations comptent un nombre d'individus variables. Les plus petits clans

comptent une douzaine d'individus, les plus importants 3 ä 4 douzaines. En moyenne, un

clan se compose de 30 ä 36 individus.
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Des visiteurs occassionnels accompagnent ces groupements stables.

Exemple: Une vache du troupeau de Nyaruhuru bien reconnaissable ä son museau tachete de blanc a ete

reperee six fois. A chaque Observation, d'autres vaches reconnaissables, accompagnees de leurs veaux, se

trouvaient dans son voisinage immediat: l'une ä la cofne droite ebrechee et l'autre portant une cicatrice

autour du cou. Dans la moitie des cas, deux taureaux accompagnaient le groupe: l'un, adulte, ä la queue

coupee et l'un, subadulte au casque particulier. La presence de ces deux mäles montre un degre d'associa-

tion plus eleve que celui dü au simple hasard dans un troupeau de 300 individus.

Un individu isole des membres de son clan manifeste des signes d'insecurite bien qu'il res-

te entoure d'autres congeneres. Ii s'active ä rejoindre son groupe de familiers, abandonne

momentanement, soit en courant, soit en circulant de l'un ä l'autre et en usant, semble-t-il du

sens de l'odorat. Un jeune isole de sa mere reste immobile et pousse des cris de detresse.

Ceux-ci provoquent des reactions chez les membres de son groupe qui s'arretent, cherchent

et attendent le petit. Certains d'entre eux, pas toujours la mere, peuvent venir aupres du jeune

abandonne, le sentir et le toucher du museau et le reconduire vers son groupe. Ces observa-

tions suggerent que les buffles sont capables de se reconnaitre individuellement par l'odorat

et l'ouie, peut-etre aussi par la vue, mais ceci reste difficile ä prouver.

Groupements de clans

Les buffles ont un comportement allelomimetique tres prononce. L'ensemble montre une

nette tendance ä suivre et imiter les changements d'activite qui sont, au depart, inities par 1 ou

2 individus. II en resulte une Synchronisation particulierement poussee lors des alertes.

Cependant, des hardes secondaires regroupees en un seul troupeau, se singularisent l'une

de l'autre en ayant, cöte ä cöte, des activites differentes : brouter, marcher, se reposer et rumi-

Fig. 2. Frequence relative d'apparition du tropeau de Nayruhuru, pour chacun des differents sites du

domaine vital ||| uni en 1 seul groupe; [\v] divise
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ner, etc. . . . L'une et l'autre peuvent prendre des directions differentes et des changements

d'activite peuvent aussi se propager de l'une ä l'autre avec un decalage de temps.

Dans un grand troupeau, on peut voir ainsi, ä un moment donne, plusieurs «guides» qui

entrainent chacun une partie du troupeau. Cette desynchronisation des activit.es et des mou-
vements est une premiere ebauche qui conduit ä la division en hardes secondaires plus petites

.

L'observation prolongee et reguliere du troupeau montre que:

1. Le nombre et l'importance des hardes secondaires principales qui s'ebauchent ou se sepa-

rent reellement restent constants.

2. Chacune de ces hardes secondaires principales se compose toujours des memes clans qui

montrent ensemble une fidelite dans leurs habitudes et deplacements communs. Ces clans

sont accompagnes de mäles subadultes et adultes plus mobiles.

Ainsi pour le troupeau de Nyaruhuru, la fig. 2 montre que celui-ci se rassemble de preference

dans des sites particuliers : sur les hauts plateaux, sur les chemins de transhumance qui y con-

duisent et autour d'une zone marecageuse, dans la plaine, qui constitue le principal refuge de

saison seche.

II se divise en trois hardes secondaires principales:

- Une harde de 50 individus environ (denombree 13x) qui frequente la plus large plaine du

domaine vital.

- Une harde de 100 individus environ (denombree 18 X), la plus mobile qui circule dans les

etroites vallees laterales et frequente les replas des collines basses.

- Une harde de 150 individus environ (denombree 15x) qui reste la plus attachee ä la zone

marecageuse du domaine vital.

Les femelles adultes connues ont toujours ete reperees dans une seule des hardes secondaires

citees ci-dessus lorsqu'elles n'etaient pas dans le troupeau au complet ou dans un clan isole.

Ainsi, la vache au museau tachete du premier exemple a ete reperee: 4 fois dans la harde se-

condaire de 100 individus - 1 fois dans un clan isole - 3 fois dans le troupeau au complet.

Groupements ou equipes de mäles

Dans le troupeau le mieux etudie, celui de Nyaruhuru, nous avons distingue quatre equi-

pes stables de mäles adultes: un groupe de 2, un groupe de 3 et deux groupes de 4. Les taure-

aux impliques dans chacune de ces associations semblent unis par des liens «amicaux». Le

degre de coordination de leurs activit.es reste toujours tres pousse. Iis broutent ensemble, se

deplacent ensemble, se couchent cöte ä cöte, prennent ensemble des bains de boue. De temps

en temps, ils s'engagent dans des activit.es de type ludique comparables ä Celles des clans:

courses au petit galop, cercles, simulacres de combats.

Un de ces groupes, forme de 4 mäles, restait isole du troupeau des heures durant. Nous les

avons vus ä plusieurs reprises couches tres ä l'ecart ou suivant le reste du troupeau ä plusieurs

centaines de metres. Cette emancipation semble un premier pas vers un mode de vie «celiba-

taire».

Ces groupements durables chez les taureaux, observes dans les troupeaux mais aussi chez

les mäles celibataires peuvent se former vers Läge de 3-4 ans lorsque les jeunes mäles quittent

leur mere et tendent ä s'assembler. En remplacement des liens familiaux, des liens «amicaux»

se forment qui peuvent persister longtemps, jusqu'ä la senilite chez des animaux de meme
äge, de meme condition physique, de memes besoins physiologiques, d'un temperamment et

d'un rang social egal. Pour prouver reellement l'existence de telles equipes, il reste indispen-

sable de suivre des individus connus durant de nombreuses annees.

Les mäles dominants

Contrairement aux taureaux de rang inferieur qui forment volontiers des equipes, les mä-

les qui occupent les premiers rangs dans la hierarchie tendent nettement ä rester separes les
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uns des autres dans un meme troupeau. Disperses les uns par rapport aux autres, ils restent

etroitement associes ä des femelies et des jeunes mais les autres mäles adultes les evitent.

On voit parfois un taureau de rang eleve se deplacer rapidement le long du troupeau et re-

joindre un autre de meme Statut. Des comportements de menace et d'intimidation se produi-

sent alors: Presentations des cornes, presentations laterales, cercles. Une seule fois, nous

avons assiste ä un combat violent avec chocs des cornes. Ces affrontements se terminent par

la Separation des adversaires qui rejoignent chacun leur «sphere» dans le troupeau, sans etre

poursuivis. Quelques mäles dominants semblent donc contröler une partie du troupeau.

Grimsdell (1969) dans une harde relativement peu importante a pu etablir une hierarchie li-

neaire impliquant 15 mäles adultes. Ceux qui occupaient les rangs les plus eleves restaient le

plus etroitement associes aux femelles et reussissaient la plupart des accouplements. Cette

Suprematie de Pactivite reproductive des dominants n'est pas etablie avec certitude dans nos

regions oü les troupeaux se divisent frequemment en hardes secondaires. En effet, lors des

subdivisions, les taureaux se separent aussi. Ii arrive que des mäles de rang inferieur ä la caste

des dominants se retrouvent sans concurrents serieux dans un groupe mixte. Des lors, ils ont

acces ä des privileges auxquels ils n'auraient pas droit dans le troupeau au complet et en parti-

culier celui de se reproduire.

L'on peut donc penser que plus les troupeaux tendent äse diviser et plus le nombre de mä-

les qui transmettentleurs genes est grand. Un des comportements typiques des mäles de haut

rang est de se deplacer ä contre-courant de la direction generale de la harde. Ce comporte-

ment frequent lors d'une alerte (par exemple le passage d'un vehicule automobile ou d'un

avion) a pour effet d'accelerer Pallure des femelles et des jeunes et de regrouper les petites

formations qui se sont isolees. Les mäles dominants accelerent egalement les changements

collectifs d'une activite pour une autre. Iis semblent jouer un certain röle dans Porganisation,

la protection et la cohesion de la harde. De telles interactions sont comparables aux activites

des mäles territoriaux chez beaucoup d'antilopes gregaires qui regroupent les femelles en

s'approchant de Pune puis de Pautre.

Sinclair (1974) a montre que les mäles juveniles et subadultes sont toleres par les domi-

nants pour autant qu'ils se montrent soumis. Iis evitent cependant activement le voisinage de

ces derniers. Nous avons remarque une curieuse exception dans le troupeau de Nyaruhuru.

Un des mäles dominants restait etroitement associe ä un taurillon de 3 ans environ. Celui-ci

etait non seulement tolere dans le sillage immediat du dominant mais il avait aussi acces ä des

Privileges normalement refuses aux autres membres de sa classe. Ii etait accepte dans les bains

de boue contre les flancs du dominant alors que tous les autres, y compris les femelles, en sont

activement chasses. II etait accepte de la meme maniere aux sites de repos ä Pombre des arbres

et il suivait le dominant dans tous ses deplacements avec une promiscuite non toleree pour les

autres. Ce type d'alliance entre des mäles de classe differente semble exceptionnelle car nous

ne Pavons pas rencontre dans les autres troupeaux de buffles.

Les mäles celibataires

L'importance moyenne d'un groupe de mäles celibataires est de 3,4 individus . Ce nombre
moyen varie legerement d'une region ä Pautre. Les groupes les plus importants se rencon-

trent dans les vallees et dans les plaines avec une moyenne de 4 buffles par groupe. Sur les

hauts plateaux la moyenne est legerement inferieure avec 3,7 buffles par groupe tandis que

dans la region des lacs, la moyenne tombe ä 2,7 buffles par groupe.

Le tableau 4 montre la repartition de frequence des groupes d'importance croissante ainsi

que la distribution des individus dans chacun de ces groupes. En ce qui concerne l'impor-

tance des groupes on remarque que la frequence la plus elevee est atteinte pour les solitaires.

Elle diminue progressivement ä mesure que le groupe prend de l'importance. En ce qui con-

cerne la repartition des individus dans le groupe, il est interessant de noter que 9% seulement

des mäles celibataires menentune viesolitaire etquepres de 30% d'entreeux s'associentpour
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Tableau 4

Repartition de frequences des groupes de mäles (groupes d'importance croissante) et repartition

des individus dans chacun des groupes

Importance Nombre % Repartition des buffles %
des groupes de groupes dans les groupes

1 126 31 % 126 9 %
2 102 25,1% 204 14,6%
3 73 17,9% 219 15,6%
4 39 9,6% 156 11,1%
5 21 5,1% 105 7,5%
6-9 24 5,9% 168 12,1%
10-30 19 4,6% 323 23,1%
+ de 30 2 0,5% 99 7,1%

406 1.400

former des groupes de plus de 10 individus. Ces groupements, parfois tres importants par

rapport ä la moyenne, sont bien localises en des sites particuliers qui ne changent pas d'une

annee ä l'autre. Tous ces sites sont ä proximite de points d'eau, souvent sur une route de

transhumance des grands troupeaux. Ce qui denote, chez les vieux taureaux, une certaine fi-

delite ä leurs anciennes habitudes. Dans le nord, de nombreux mäles celibataires (maximum
41 ensemble) frequentent une petite plaine entouree de collines.(Rwenjara) occupee aussi par

des topis territoriaux. D'autres groupes (maximum 27 ensemble) sont etablis dans une vallee

marecageuse agrementee de nombreuses bauges amenagees (Uruwindi). Dans le sud, 3 sites

tres frequentes ont ete reperes. Le premier, autour d'un etang (Kizi) dans la longue vallee

centrale, est aussi frequente par une soixantaine d'hippopotames. Le second se trouve dans

une vallee encaissee, parsemee de grandes mares permanentes, sur un chemin de migration

des troupeaux (maximum 36 mäles ensemble). Le troisieme est situe sur le mont Mutumba
(maximum 64 mäles ensemble) et est temporaire car les mares s'assechent en juillet et en aoüt.

D'une maniere generale, les groupes sont plus importants en saison seche en meme temps que

les points d'eau et la qualite des päturages diminue.

En saison de pluies, les groupes de 2 et 3 individus dominent avec une frequence de 47%
tandis qu'ils ne representent plus que 24% en saison seche. La proportion des groupes de

plus de 5 buffles est de 17% en saison seche et de 10% en saison des pluies. Les points d'eau et

les mares boueuses sont determinants dans la distribution des mäles celibataires mais ceux-ci

recherchent aussi les concentrations d'autres herbivores : impalas, topis, zebres et meme hip-

popotames . Iis broutent les prairies dejä exploitees ou «pretraitees » et negligent les päturages

vierges ä herbe haute ou mi-longue. Dans les grandes plaines du nord, ils restent associes aux

grandes concentrations de topis et de zebres alors que leurs congeneres vivant dans les trou-

peaux s'en separent ecologiquement (Monfort 1979). Le long des lacs, il y a une relation

entre la presence de concentrations d'impalas et autres ongules et celle des mäles celibataires.

II semble que les vieux buffles, seuls ou en petits groupes, soient incapables d'exploiter effica-

cement des päturages qui n'ont pas subi l'action des autres herbivores.

Discussion

Chez les Bovinae, en general, le sens social se manifeste avec des intensites variables. L'anoa

{Bubalus depressicomis), le plus primitif des boeufs sauvages, vit seul ou par couple, plus ra-

rement en petits groupes familiaux. Le gaur (Bos gaurus) et le banteng (Bos javanicus) for-

ment des groupes familiaux de une ä quelques douzaines d'individus accompagnes de un ou

deux vieux taureaux. Chez l'arni (Bubalus arnee), les petites hardes fusionnent occasionnel-
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lemenr pour former des troupeaux de plus de 100 tetes (Grzimek et Fontaine 1972). Les

buffles d'Afrique, comme les bisons d'Amerique {Bison bison) adaptes aux grands habitats

herbeux montrent un degre d'integration sociale et un sens gregaire plus eleve par la forma-

tion de traupeaux.de plusieurs cenraines^ parfois plusieTLrs-mi-LIiers d'individus mais les unites

fondamentales ou clans familiaux se sont maintenus et des liens priviligies s'etablissent entre

des clans et entre des individus qui restent groupes meme lorsque les troupeaux se subdivi-

sent. Cette stabilite implique que plusieurs «guides » sont reconnus comme tels et suivis cha-

cun par une parrie du troupeau. Chez des animaux contraints, par allelomimetisme pronon-

ce, de suivre les initiatives et les decisions de quelques-uns, ces aspects du comportement so-

cial permettentune certaine souplesse dans la structure et la distribution des groupes et assu-

rent des interrelations etroites entre adaptations ecologiques etnecessites sociales. Les parti-

cularites du relief, la structure de la Vegetation, l'abondance et la frequence des pluies, la di-

stribution des ressources de nourriture ont un effet important sur les tendances que montrent

les troupeaux ä se diviser. Celles-ci, plus ou moins marquees selon les regions du Parc de

l'Akagera, entrainent des modes d'exploitation des päturages differents.

Dans le nord, le Systeme social tend äproduire des agregations, les troupeaux, en general,

restent plus unis . Iis exploitent les päturages en rotation et y exercent une pression intensive

mais de courte duree. C'est la dispersion des domaines vitaux qui assure la dispersion de la

population. Ce mode d'exploitation, en groupes importants et en rotation, semble bien aju-

ste aux conditions locales de l'environnement.

La plus grande partie de la region septentrionale, le Mutara et les grandes plaines, se carac-

terise par des savanes ouvertes et des paysages peu accidentes (ä l'exception de la vallee en-

caissee de la riviere Akagera) . Les differentes communautes vegetales, dans les plaines, sur les

flancs des collines et sur les sommets se distribuent d'une maniere assez homogene. Des

pluies assez abondantes et regulieres et une repousse rapide des herbes en saison seche, per-

mettent une exploitation appropiriee durant toute Pannee et favorisent le comportement gre-

gaire. Les buffles restent en contact visuel Pun avec Pautre sur des grandes surfaces et trou-

vent de la nourriture en Süffisance pour tout le groupe. Soulignons egalement que les grami-

nees ä leur Stade de maturite sont plus hautes qu'ailleurs . Les deplacements en troupeaux im-

portants et en rotation peuvent presenter des avantages. En effet, Grimsdell (1969) a

montre que les buffles ne semblent pas capables d'exploiter efficacement les habitats ä herbe

haute s'ils ne sont pas en densite süffisante. D'autre part, le gregarisme est souvent considere

comme une adaptation antipredation et Sinclair (1970, 1974; a montre que les grandes har-

des assurentune meilleure protection que les petits groupes de celibataires pour les buffles du

Serengeti. Or, les lions (Panthera leo) attires par des concentrations de grands ongules (To-

pis, Zebres, Buffles) sont en plus forte densite dans le Nord et les familles sont plus importan-

tes (obs.pers.). Dans le domaine de chasse adjacent ä la frontiere Nord-ouest du Parc, le

buffle est le gibier vedette durant la saison de la chasse entre les mois de septembre et avril.

Ces agents d'insecurite peuvent egalement favoriser les tendances que montrent les troupe-

aux de ces regions ä rester unis.

Dans la partie sud et le long de la depression de l'Akagera les domaines vitaux des trou-

peaux se distribuent irregulierement et ils comprennent, d'une maniere plus marquee que

dans le nord, des aires de transhumance saisonnieres. Differentes regions sont ainsi broutees

intensivement chaque annee: les zones marecageuses dans les plaines et les vallees pendant la

saison seche, les hauts plateaux herbeux au moment du Stade optimal de croissance de la Vege-

tation. En dehors de ces periodes, les troupeaux montrent une nette tendance ä se subdiviser

en plus petites hardes et ainsi ä se disperser sur le domaine vital. II en resulte un Systeme d'ex-

ploitation de type intensif et continu. Ici, les mecanismes sociaux de dispersion de la popula-

tion operent au niveau des hardes secondaires . Cette dispersion allege la pression exercee sur

les päturages exploites de maniere beaucoup plus Continus que dans le nord. Les deux syste-

mes, saisonnier d'une part et extensif d'autre part, repondent aux conditions de l'environne-

ment. Dans le calendrier d'exploitation des päturages par les buffles de la region, la disponi-
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bilite des prairies de decrue en saison seche et des hauts plateaux au debut des pluies sont des

elements previsibles qui permettent un Systeme de deplacement saisonnier. En dehors de ces

zones, les buffles sont confrontes au probleme de la dispersion des ressources, consequence

d'un milieu accidente, aux habitats varies et relativement boises ou buissonants. Le climat

plus aride et l'irregularite des pluies, ajoutent encore un element imprevisible pour la distri-

bution, la quantite et la qualite des ressources disponibles.

Dans ces conditions, la dispersion en petits groupes presente des avantages:

Chaque petit groupe peut mieux adapter ses deplacements et ses activites en fonction de

ses besoins et de la variete locale des ressources.

Plusieurs petits groupes peuvent operer des selections plus efficaces sur des ressources

distribuees irregulierement qu'un seul grand groupe.

Certaines ressources temporaires et dispersees peuvent etre exploitees simultanement au

moment opportun.

En conclusion, nous pouvons dire que les buffles sont capables d'alternatives dans leurs

modes d'exploitation des ressources, en reponse aux possibilit.es et aux limitations qui leur

sont donnees ou imposees par l'environnement: le Systeme de rotation, le Systeme extensif

continu, le Systeme saisonnier. Au Parc de l'Akagera, le Systeme de rotation predomine dans

le nord tandis que l'environnement cree des conditions plus favorables aux systemes extensifs

et saisonniers dans le sud.

D'un point de vue social, un Systeme qui tend ä produire des agregations tend egalement ä

contrer l'etablissement de Kens privilegies entre certains membres du groupe et ä uniformiser

la nature des relations sociales. C'est une reponse ä des ressources distribuees de maniere as-

sez homogene.

Par contre, un Systeme qui tend ä contrer le maintien de troupeaux importants favorise

aussi le developpement et le degre de stabilite des differentes formes d'associations que nous

avons relevees : hardes secondaires et clans. En effet, plus les troupeaux se divisent et plus les

activites de routine et les experiences communes sont poussees dans les hardes secondaires

par rapport ä l'ensemble.

Ainsi, certains traits du comportement social permettent-ils aux buffles de vivre separes

ou associes en reponse ä certaines conditions du milieu.

Le röle des «guides» et des individus experimentes qui conduisent les troupeaux, les har-

des secondaires et les clans est evident pour assurer et maintenir cette souplesse de l'organisa-

tion sociale. Ii importe d'en tenir compte dans les programmes de gestion ou d'exploitation

de la faune sauvage. Les modes flexibles d'utilisation des differents habitats par les popula-

tions de buffles peuvent aussi servir de modeles dans les ranchs de betail domestique.
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Resume

Au Parc National de l'Akagera et dans le Domaine de Chasse du Mutara, les populations de buffles du
nord et du sud sont soumises ä des conditions d'environnement differentes par la topographie, le climat,

la variete et la distribution des communautes vegetales et animales, la quantite, la qualite et la distribution

spatio-temporelle des ressources. Ii en resulte une flexibilite dans le mode d'organisation sociale et dans

les systemes d'exploitation des päturages.
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Le domaine vital d'un troupeau stable s'etend sur une surface de 35-40 km 2 dans le nord, sur 50-60

km 2 dans le sud, plus accidente, plus aride et plus boise. Les portions des differents domaines qui se che-

vauchent sont surtout exploitees en saison seche dans le nord et en saison des pluies dans le sud.

Les troupeaux, bien que stables durant des annees, se divisent episodiquement en hardes plus petites.

Le degre, la frequence et la duree des ces divisions sont plus marques dans le sud que dans le nord. Dans
cette derniere region, les troupeaux comptent en moyenne de 200-300 individus et se divisent, le plus

souvent en deux. La frequence des hardes de moins de 50 individus (resultat d'une division plus poussee)

est de 11,2%. Dans le sud, les troupeaux comptent de 300-400 individus mais ils se divisent en un plus

grand nombre de sous-groupes. La frequence des hardes de moins de 50 est de 21% en moyenne et de

30,1-50% dans les regions les plus arides et les plus boisees de l'extreme sud.

La division frequente en petites hardes favorise le maintien des liens familiaux et la formation de clans

ou de groupements de clans durables. Ces traits du comportement permettent ä ces animaux gregaires

d'ajuster leurs systemes d'exploitation des ressources aux conditions du milieu: - exploitation plutöt en

groupes importants et en rotation dans le nord, - exploitation plutöt continue mais extensive, par la dis-

persion de la population en petits groupes dans le sud. Les deplacements saisonniers sont reguliers bien

que peu marques dans le nord, ils sont altitudinaux et plus dependants des orages dans le sud.

Les mäles celibataires forment des groupes de 4 individus, en moyenne, mais une proportion impor-

tante d'entre eux vivent dans des groupes de plus de 10 (30% des mäles celibataires).

Zusammenfassung

Untersuchung über die Büffel-Population im Akagera-Nationalpark (Ruanda)

II. Soziale Organisation und ökologische Anpassung

Im Norden und Süden des Akagera-Nationalparks und der Mutara Hunting Reserve leben die Büffel

unter Umweltbedingungen, die sich durch Klima, Topographie, Vielfalt und Verteilung von Pflanzen-

und Tiergesellschaften, durch Quantität und Qualität sowie zeitliche und räumliche Verteilung der Re-
sourcen unterscheiden. Dem entsprechen Unterschiede in der sozialen Organisation und der Art der
Beweidung.

Im Norden umfaßt der Aktionsraum einer stabilen Herde eine Fläche von 35-40 km 2
,
dagegen im

wechselhafteren, trockeneren und stärker bewaldeten Süden 50-60 km 2
. Sich überschneidende Anteile

von Aktionsräumen verschiedener Herden werden im Norden vor allem in der trockenen Saison, im Sü-
den in der Regenzeit beweidet.

Die insgesamt über Jahre stabilen Herden teilten sich periodisch. Ausmaß, Häufigkeit und Dauer
solcher Teilungen sind im Süden ausgeprägter als im Norden. Im Norden umfaßten die Herden ge-

wöhnlich 200-300 Tiere und spalteten am häufigsten in zwei Unterherden auf. Der Anteil von Herden
mit weniger als 50 Individuen (nach stärkerer Aufgliederung) beträgt hier 1 1,2%. Im Süden zählen die

Herden 300-400 Tiere, teilen sich aber in eine größere Anzahl von Untergruppen auf. Herden mit weni-
ger als 50 Büffeln bildeten hier im Mittel 21% und in den trockensten und am stärksten bewaldeten Tei-

len im äußersten Süden 30,1-50%.
Die häufige Aufspaltung in kleine Herden begünstigt die Aufrechterhaltung von Familienbeziehun-

gen und die Bildung dauerhafter Familiengruppen. Dieses Verhalten gestattet es diesen Herdentieren,

ihre Methode der Beweidung den besonderen Bedingungen anzupassen: Nutzung durch vorwiegend
große, langsam zirkulierende Herden im Norden und ortstreuere, aber extensivere Beweidung durch
Aufteilung der Population in kleinere Gruppen im Süden.

Ein Teil der Bullen bildet im Mittel 4 Tiere umfassende Junggesellen-Herden. Ein beträchtlicher

Anteil, nämlich 30% der Junggesellen, lebt in mehr als 10 Köpfe starken Gruppen.
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Zum Vorkommen der Feldspitzmaus Crocidura leucodon

in Nordost-Niedersachsen 1978/1979

Von J.M. Martens und Lisel Gillandt

Zoologisches Institut und Zoologisches Museum der Universität Hamburg

Eingang des Ms. 5. 12. 1979

Verbreitungsareale von Kleinsäugern in Mitteleuropa gelten als relativ stabil. Um so mehr

Aufmerksamkeit verdienen solche Arten, bei denen rezente Arealverschiebungen stattfin-

den. Bei der Feldspitzmaus (Crocidura leucodon) konnte in den letzten 20 Jahren ein offen-

bar rapider Rückgang an ihrer nordwestlichen Verbreitungsgrenze beobachtet werden (Ro-

ben 1976; von Lehmann und Brücher 1977; Drescher-Kaden etal. 1978). Niethammer
(1979) hat den gegenwärtigen Kenntnisstand zusammengefaßt. Danach ist insbesondere

Norddeutschland weitgehend geräumt worden.

Die Nord- bzw. Nordwestgrenze verlief in den fünfziger Jahren von Lathen/Ems, Ol-

denburg i. O. (Frank 1953), Delmenhorst (Niethammer 1979), Bremen (Richter 1963) in

einer leicht südostwärts geneigten Linie nach Bonese (bei Salzwedel/DDR), Späningen,

Potsdam etc. (vgl. Richter 1963). Zwischen Bremen und Bonese wird von Niethammer
noch als unsicherer Fundort Lüneburg genannt. Im Bereich dieser Linie wurde C. leucodon
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